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Бакалаврская работа по теме «Влияние грибов рода Trichoderma на ростовые 
процессы кукурузы» 
содержит 42 страницы текстового документа,  1 таблицу, 16 рисунков, 34 
использованных источника.  
С4-РАСТЕНИЯ, КУКУРУЗА САХАРНАЯ (ZEA MAYS), 
МИКРООРГАНИЗМЫ-АНТАГОНИСТЫ ПАТОГЕНОВ, TRICHODERMA 
ASPERELLUM, СОДЕРЖАНИЕ И СООТНОШЕНИЕ ХЛОРОФИЛЛОВ.  
Объекты исследования: кукуруза сахарная (Zea mays) гибрид Сахарный 
початок (производитель семян фирма «Гавриш»); грибы Trichoderma asperellum 
МГ-97.  
Цель работы – изучить взаимоотношение растений с С4-типом 
метаболизма и грибов штамма Trichoderma asperellum МГ-97  
В задачи исследования входило определить влияние грибов рода 
Trichoderma на физиолого-морфологические параметры растений кукурузы и 
содержание и соотношение хлорофиллов а и b в листьях растений кукурузы, 
выращенных в лабораторных условиях.  
В результате проведенных исследований было определено влияние 
грибов Trichoderma asperellum на физиолого-морфологические параметры 
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 Введение 
 
          В условиях высокой специализации и концентрации 
сельскохозяйственного производства проведение защитных мероприятий - 
неотъемлемый фактор получения высоких и гарантированных урожаев 
сельскохозяйственных культур, сохранения их качества. 
Высокая эффективность и универсальность химического метода 
защиты растений, быстрая окупаемость сделали его доминирующим в 
системе защитных мероприятий. Однако широкое и повсеместное 
применение химических средств защиты растений приводит к появлению 
новых устойчивых форм вредных организмов, это в свою очередь, влечет за 
собой необходимость увеличения норм расхода препаратов и их 
ассортимента.  
В биометоде используются различные микроорганизмы, оказывающие 
положительное влияние на развитие растений, при этом угнетающие 
возбудителей фитозаболеваний. Огромный интерес ученых проявляется к 
почвенным грибам.  
Как показывают исследования, в качестве стимуляторов роста и развития 
растений могут выступать микроорганизмы-антагонисты патогенов, способные 
образовывать ассоциации с корнями растений и оказывать помимо защитного 
эффекта прямое стимулирующее действие на рост и развитие растения. К таким 
микроорганизмам относятся грибы рода Trichoderma (Бондарь, 2010). В связи с 
этим, изучение взаимодействия микроорганизмов-антагонистов патогенов и 
растений в настоящее время представляет большой научный интерес и 
особенно актуально в связи с возможностью альтернативной замены 
пестицидов на  вещества биологической природы. 
Научная новизна. Накоплен значительный материал по влиянию грибов 
рода Trichoderma на растения с С3-типом метаболизма, однако среди 
сельскохозяйственных растений выделяют ряд культур, которые 
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характеризуются C4-типом метаболизма, но работ по их взаимодействию с 
микроорганизмами крайне мало. 
Цель данной работы – изучить взаимоотношение растений с С4-типом 
метаболизма и грибов  Trichoderma asperellum 
В задачи исследования входило выявить влияние грибов рода 
Trichoderma на растения кукурузы, выращенных в лабораторных условиях на: 
–   лабораторную всхожесть растений; 
–  физиолого – морфологические параметры растений томата, такие как: длинна 
надземной и корневой систем, накопление сырой и сухой биомассы, площадь 
листовой поверхности;  
–  содержание зеленых пигментов и их соотношение; 
Работа выполнялась на кафедре водных и наземных экосистем института 
фундаментальной биологии и биотехнологии под руководством доктора 




      ГЛАВА 1. Обзор литературы 
      1. Взаимодействие растений с микроорганизмами 
      1.1. Взаимодействие растений с фитопатогенными 
микроорганизмами 
 
          В естественных условиях микрофлора прикорневой зоны растения 
представлена разного рода микроорганизмами, количество и соотношение 
видов которых непостоянно и меняется в течении  вегетационного периода, и 
зависит от факторов окружающей среды. В тоже время жизнедеятельность 
растений зависит от соотношения фитопатогенов и их антагонистов в почве, 
которое определяет ростовые процессы растений.   Значительный ущерб 
развитию растений наносят фитопатогены такие как Fusarium, 
Helminthosporium, Rhizoctonia, Sclerotium, Alternaria, Verticillium, Sclerotinia, 
Botrytis, Phytophthora, Cladosporium, Aspergillus, Rhizopus, Epicoccus, 
Penicillium (Беккужина, 2012). Фитопатогенные микроорганизмы, обитающие 
в почве и ризосфере растений, используют разнообразные пути заражения 
растения с целью потребления его метаболитов. 
Источники заражения фитопатогенными микроорганизмами различны. 
Одним из важнейших источников заражения являются семена. Попадая 
внутрь или на поверхность семян, фитопатогенные микроорганизмы находят 
подходящее место для перезимовки. При прорастании семян они могут 
заражать всходы, а затем по проводящим сосудам передвигаться в растения и 
заражать взрослые растения в период вегетации. Кроме того, больные семена 
могут служить источником распространения инфекции (Громовых, 2003). 
Проникший в ткани растения паразит выделяет различные вещества, 
комплекс которых получил название токсинов. В состав токсинов входят 
ферменты, могут входить некоторые органические кислоты и амины, 
специфические полисахариды и другие разнообразные соединения. Выделяя 
токсины, паразит убивает клетки растения-хозяина, питаясь продуктами 
разложения этих мертвых клеток. 
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Развитие патологического процесса сопровождается появлением на 
растении признаков или симптомов болезни. Каждому заболеванию присущи 
свои характерные признаки или симптомы. У пораженных всходов 
происходит побурение и загнивание корней, а также утончение прикорневой 
части стебля. 
Часто гибель всходов происходит еще до выхода их на поверхность. 
При заражении растений в более поздние фазы наблюдается отставание 
растений в росте и развитии. У злаков, кроме загнивания корней, часто 
происходит отмирание стеблей или наблюдается пустоколосость. 
Кроме того, пораженные корневой гнилью растения, как правило, легко 
выдергиваются из почвы (Громовых, 2003). 
Под  влиянием  патогенных организмов  у  растений  в  течение  
вегетации нарушаются  важнейшие  физиологические  функции, такие как: 
-фотосинтез;  
-перемещение  ассимилятов  из  мест  их  образования (листья)  в  
запасающие органы (семена,  корни,  стебли);  
- дыхание;  формирование  и  хранение запасных  питательных  
веществ;    
-меристематическая  активность (ростовые процессы);   
-поглощение  воды  и  питательных  веществ  и  перемещение  их  из 
корней в надземные органы.  
На сегодняшний день имеется обширная информация об основных 
этапах взаимодействия грибных патогенов с растительной клеткой, в 
результате которого начинается защитная реакция (Boller, 1995). 
Ответ растения начинается с взаимодействия специальных молекул – 
элиситоров  с рецептором клеточной мембраны, которые обеспечивают 
инициацию сигнала, затем происходит его трансдукция и в конечном счете 
происходит ответ генома. Известно несколько сигнальных путей, через 
которые осуществляется этот процесс. В том числе имеются сведения об 
участии в начальной стадии передачи сигнала возрастания концентрации 
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кальция в цитоплазме, которая может быть следствием модификации ион- 
транспортных систем плазматической мембраны (Boller, 1995). 
          В последовательности реакций, обеспечивающих передачу и усиление 
сигнала о грибной агрессии, участвует ряд веществ, играющих ключевую 
роль. Например, жасмоновая кислота, салициловая кислота (Дьяков, 2001). 
Некоторые почвенные бактерии из родов Erwinia и Xanthomonas, 
Pythium, Phytophtora, Verticillium и грибы рода Fusarium могут быть в той 
или иной степени патогенными для растений. Особой патогенностью 
отличаются – F. oxysporum, F. avenaceum, F. solani, F. culniorum, F. gibbosum, 
F. semitectum, F. javanicum, F. Heterosporum 
          Фузариоз зерна – широко распространенное в мире заболевание, 
повсеместно снижающее  урожай и качество сельскохозяйственной 
продукции. 
          Фузариоз зерна по многим аспектам является уникальным 
заболеванием растений, чрезвычайно трудным для изучения. Одна из его 
отличительных особенностей – специфическая этиология – участие в  
патогенном процессе комплекса разных видов грибов р. Fusarium. 
Поражение ими растений не только снижает урожай, но и значительно 
ухудшает его качество. Грибы р.Fusarium в процессе жизнедеятельности 
выделяют токсичные вторичные метаболиты – микотоксины 
(фузариотоксины), в результате чего зерно становится непригодным для 
использования в пищу и на корм (Гагкаева, 2011). 
          Микотоксины – низкомолекулярные вторичные метаболиты, 
продуцируемые токсигенными микроскопическими грибами. Токсигенность 
– это способность организма образовывать вещества, обладающие 
токсическим действием на другие организмы. В последние годы стало 
очевидно существование строгой связи между видом гриба и спектром 
микотоксинов, которые он продуцирует. Выявлены и изучаются гены, 
ответственные за биосинтез той или иной группы микотоксинов, что 
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позволяет устанавливать генетическую детерминированность этого признака 
для определенного вида гриба. 
ТрМТ (трихотеценовые микотоксины) – наиболее широко 
распространенная и изученная группа метаболитов, продуцируемых грибами. 
По химическому строению они подразделяются на группу А (включает Т_2 и 
НТ_2 токсины, диацетоксисцирпенол – ДАС, моноацетоксис_цирпенол – МАС, 
неосоланиол – НЕО) и группу В (ДОН, НИВ и их моноацетат и диацетат 
производные) (Mirosha, 2003). Считается, что трихотецены группы А в 
основном более токсичны,чем группы В, а Т_2 токсин – один из наиболее 
остротоксичных среди фузариотоксинов (Miller et al., 2001). Основные 
продуценты ТрМТ группы В – виды F. graminearum, F. culmorum и F. сerealis. 
Известно, что существуют два хемотипа изолятов грибов F. graminearum и F. 
culmorum, способные продуцировать или ДОН, или НИВ. Проведенный анализ 
изолятов этих видов, происходящих из разных регионов России, показал, что 
все они относятся к  ДОН хемотипу (Yli Mattila, 2010). 
          Обычно используемое название заболевания «фузариоз колоса, 
метелки, початка» отражает, как правило, проявление симптомов, связанных 
с формированием массового спороношения на поверхности растительной 
ткани. Но заражение зерна, даже значительное, может сопровождаться 
полным отсутствием симптомов заболевания или слабым проявлением на 
колосковых чешуях/початках.  
    Фузариоз початков кукурузы проявляется на поверхности пораженного 
початка в виде бледно-розового налета, при сильном развитии 
распространяющегося по всему початку и даже появляющегося на обертках 
(рис. 1). Пораженные зерновки кукурузы становятся тусклыми, грязно бурыми, 
с розовыми пятнами, легко крошащимися. Как это обычно для заболеваний 
фузариозной этиологии, если в початке кукурузы рядом с очагом фузариозного 
поражения формируются зерна без признаков заболевания, то они также 
являются инфицированными (Bullerman, Tsai, 1994). Суммарное количество 
8 
 
пораженных зерен после обмолота початков в 2–3 раза выше, чем при 
визуальном осмотре (Иващенко, 2006).   
 
Рисунок 1 – Фузариоз зерна (Терехов, 2008) 
Фузариоз зерна ухудшает посевные качества семян, пищевые 
достоинства зерна и продуктов его переработки и поэтому во всем мире 
рассматривается как одно из наиболее вредоносных заболеваний 
сельскохозяйственных культур (Гагкаева, 2011). 
Большая часть жизни грибов проходит в бесполой стадии развития, 
включающей развитие вегетативного мицелия, конидий и образование 
хламидоспор (для некоторых видов, способных к этому). Вегетативное 
спороношение гриба на растительной ткани, заражение новых растений и 
вновь образуемое спороношение могут быть лимитированы только 
отсутствием восприимчивого питательного субстрата и наступлением 
неблагоприятных условий для развития гриба. Относительная простота 
формирования конидий позволяет грибу за короткий промежуток времени 
образовывать огромное количество инфекционных структур. 
          Грибы, как и все остальные организмы, постоянно испытывают 
влияние факторов окружающей среды. Широкое распространение одних 
видов грибов и узколокальное – других, регулярные эпифитотии в одних 
регионах и незначительное развитие заболевания в других, в первую очередь, 
связаны с условиями среды. К биотическим факторам можно отнести 
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наличие субстрата, на котором могут жить и развиваться грибы.  Широкая 
амплитуда приспособительных реакций, характерная для грибов р. Fusarium,  
делает успешную интродукцию новых видов возможной. Также к 
биотическим факторам можно отнести сортовые особенности растения 
хозяина, состав микофлоры и многие другие, изменяющие плотность 
популяции патогенов и влияющие на интенсивность развития заболевания. 
          На распространение грибов и вызываемые ими заболевания 
значительно влияют абиотические (осадки, температура, влажность воздуха, 
туманы и росы и др.) и технологические (характеристика севооборота, 
насыщенность севооборота растениям и хозяевами, содержание азота в почве 
и его соотношение с фосфором, засоренность) факторы (Терехов, 2008). В 
связи со значительным числом видов фузариевых грибов, способных 
инфицировать зерно и продуцировать микотоксины в широком диапазоне 
температур, лимитирующим фактором для развития заболевания  растений 
является дефицит влажности. Особенно опасно, если период повышенной 
влажности совпадает с цветением – периодом наибольшей восприимчивости 
растения к заражению патогеном. 
Виды грибов р. Fusarium различаются по экологическим потребностям, 
поэтому они распределены по разным природным нишам не случайным 
образом – условия среды оказывают влияние на видовой состав патогенов. 
Обычно фузариоз зерна – заболевание, характерное для зон с теплым и 
влажным климатом (Гагкаева, 2011). 
Однако многие виды рода Fusarium являются экологически 
пластичными грибами и распространены во всех зерносеющих регионах 
России, включая и регионы с недостаточным увлажнением в вегетационный 
период.  
Наблюдается некоторая, не всегда строгая, до сих пор не имеющая 
точного объяснения приуроченность видов р. Fusarium к растениям  
хозяевам. Вероятно, существует повышенная аттрактивность химического 
состава тканей растений для определенного вида гриба, или же происходит 
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совпадение фаз максимальной инфекционной активности патогена и 
наибольшей восприимчивости растения. Такая связь показана для вида F. 
verticillioides и кукурузы, F. thapsinum и сорго, F. poae и овса. Как правило, 
на зерне ржи встречаемость F. avenaceum выше, чем других видов 
фузариевых грибов, F. equiseti – чаще выделяется из зерна ячменя, чем 




















          1.2 Взаимодействие растений с микроорганизмами-                       
антагонистами патогенов грибного происхождения. Влияние грибов 
рода Trichoderma на рост и развитие растений 
Существуют микроорганизмы-антагонисты патогенов грибного 
происхождения, которые могут быть использованы в качестве биоагентов 
для улучшения жизнедеятельности растений, это грибы родов: Gliocladium, 
Trichoderma, Ampelomyces, Candida, Coniothyrium (Красильников, 1958). 
          Антагонистические взаимоотношения эпифитных микроорганизмов 
проявляются: 
 -     в подавлении антибиотиками;  
 - «захвате» жизненного пространства (по отношению к патогенам, 
внедряющимся через устьица, — «захват» устьиц);  
 -     конкуренции за выделяемые растением-хозяином питательные вещества; 
 - провоцировании антагонистами-сапротрофами защитных реакций 
растения-хозяина, направленных против паразитов, и т. д (Красильников, 
1958). 
          В последние годы в связи с бурным развитием биотехнологии 
возрастает  интерес к микроскопическим грибам  рода Trichoderma, которые 
привлекают внимание  исследователей в связи с их практическим значением 
для получения биологически активных веществ, средств защиты растений. 
Грибы рода Trichoderma характеризуются бесцветным мицелием, 
образующим белые, желтые, чаще зеленые или темно-зеленые колонии. 
Конидии одноклеточные, почти шаровидные (2,5-3,7 мкм), собраны в 
головки по 10-20 штук на концах разветвленных конидиеносцев. Гриб 
образует шаровидные хламидоспоры размером 7,5-15 мкм (рис. 2).  
Наличие источников питания, а также абиотические факторы внешней 
среды: температура, влажность, рН среды оказывают существенное влияние на 




Споры прорастают только в условиях оптимальной 
влагообеспеченности субстрата — 70—100%, а при 20% они не прорастают. 
Оптимальной для развития T.lignorum является температура 24—28°С, 
Т.harzianum -  24-25°С, а для Т. viride - 35°С. 
Оптимальной для видов Trichoderma является кислотность почвы в 
пределах от 4 до 6. 
В силу таких биологических и экологических условий развития грибы 
рода Trichoderma широко распространены в почвах всего земного шара и 
проявляют активность в отношении многих почвенных фитопатогенных 
грибов. 
Они играют ключевую роль в сообществе микроорганизмов и применяются 
во многих областях человеческой деятельности. Виды этого рода используются 




Рисунок  2 -Trichoderma asperellum (Universidades de Andalucía,2011) 
           
         Грибы рода Trichoderma обладают тремя формами антагонизма:  
          - способностью быстро осваивать субстрат, вытесняя медленно 
растущие организмы;  
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         - гиперпаразитической активностью;  
         - способностью продуцировать антибиотические вещества.  
Trichoderma  широко используется для улучшения жизнедеятельности 
растений. Она может оказывать влияние на прикорневую микрофлору 
растения (Александрова, 2000). 
При  исследовании биологии микромицета  в первую очередь 
акцентируют внимание на его ингибирующую активность в отношении 
фитопатогенных  грибов, таких как  Fusarium oxysporum. Поэтому  грибы 
рода Trichoderma используются в мировой практике для создания и  
разработки биологических препаратов, исходя из высокого 
антагонистического потенциала, скорости роста и возможности 
культивирование в производственных условиях. 
Под влиянием антагонистов у патогенов изменяются форма и величина 
колоний и клеток либо нарушаются процессы роста, развития, размножения. 
Нарушаются также процессы питания и синтез жизненно важных 
соединений, дыхание, деятельность ферментных систем и другое.  
Trichoderma  способна паразитировать на покоящихся стадиях 
патогенных грибов, питаясь или разрушая их. Активная антагонистическая 
стадия гриба – конидиальная.  В этот период он продуцирует ряд 
высокотоксичных антибиотиков – глиотоксин, виридин, триходермин, 
аламетицин, дермицин. Грибы рода Trichoderma  уничтожают в почве 
покоящиеся или зимующие стадии болезнетворных микроорганизмов, т.е. 
обладают пролонгированным действием после применения (Александрова,  
2000). 
Летучие вещества, которые продуцируются грибами рода Trichoderma, 
обладают физиологически-активными свойствами и эффективнее действуют 
на грибы, слабее - на бактерии и актиномицеты. 
На данный момент  разработаны некоторые биопрепараты, созданные 
на основе грибов - антагонистов (трихотецин, триходермин-БЛ, деструксин, 
боверицин, микоафидин-Т, вертициллин-М и др.). 
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Разработка на их основе экологически чистых  технологий является 
важным направлением в экологической биотехнологии. 
Известно, что Trichoderma выделяет различные метаболиты:  
факторы роста (ауксины, цитокины и этилен),  
органические кислоты,  
внутриклеточные аминокислоты,  
витамины и  
свыше 100 антибиотических веществ, которые эффективны в 
подавлении фитопатогенных грибов и грамположительных бактерий, они 
способны в значительной степени положительно влиять на переход многих 
ионов (фосфаты, цинк, Mn4+, Fe3+, Cu2+) из нерастворимых в растворимую 
форму, что в значительной степени влияет на усвоение этих элементов 
корнями (Александрова, 2000). Фитогормоны Trichoderma (цитокинины) 
отвечающие за стимуляцию физиологических процессов растений, 
поступают  в растительный организм и приводят к более активному его 
развитию (Бондарь, 2010). Из ткани гриба можно получить трихотецин – 
антибиотик и триходермин – средство защиты растений от грибных 
болезний. 
Установлено, что одновременное действие летучих и нелетучих 
антибиотиков, продуцируемых Trichoderma harzianum, ингибирует рост 
фитопатогенов Fusarium culmorum, Bipolaris sorokiniana, Colletotrichum, 
Helminthosporium  и Rhizoctonia (Mastouri, 2010). 
Данные, полученные при исследовании влияния грибов Trichoderma 
harzianum на прорастание семян в условиях биотического (заболевания, 
плохое качество семян) и абиотического стресса (засоление, пониженные и 
повышенные температуры), показали, что если семена не подвергаются 
стрессу, микромицеты оказывают незначительное влияние на проростки. B 
условиях стресса семена, обработанные грибами рода Trichoderma,  
прорастают быстрее и более равномерно, чем необработанные семена. 
Главный фактор, который негативно влияет на растения в стрессовых 
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условиях, – накопление токсичных активных форм кислорода, обработка 
семян уменьшает накопление перекисей липидов при осмотическом стрессе и 
при старении семян. Было показано, что применение грибов рода 
Trichoderma оказывает положительное влияние на прорастание семян, как и 
применение антиоксидантов (Mastouri, 2010). 
          Протеомные и транскриптомные исследования показали, что 
колонизация корней растений грибами рода Trichoderma вызывает системные 
изменения в экспрессии генов растений, участвующих в удалении активных 
форм кислорода, в реакциях на стресс, в биосинтезе изопреноидных 
оксилипинов и этилена, в фотосинтезе, в фотодыхании и в углеводном 
обмене. Было показано, что пептидные антибиотики и белки Sm1, 
продуцируемые грибковыми клетками, отвечают за системную активацию 
защитных реакций в листьях. 
Продукты  жизнедеятельности гриба рода Trichoderma способны 
усиливать обмен веществ, увеличивать всхожесть семян, ускорять развитие 
растения, повышать накопление запасных веществ и влиять на характер 












 1.3 Особенности С4 - типа фотосинтеза растений 
Листья таких растений, как сахарный тростник, кукуруза, сорго, 
амарант и многих других видов, способны фиксировать СО2 не только в 
реакциях цикла Кальвина, но и другим путем, в ходе которого появляются 
С4-кислоты – щавелевоуксусная (оксалоацетат), яблочная (малат) и 
аспарагиновая (аспартат). Такой способ связывания углекислоты получил 
название С4-пути фотосинтеза (цикл Хэтча-Слэка) (Медведев, 2004). 
          В цикле Хэтча-Слэка растения осуществляют первичную фиксацию 
углекислоты через карбоксилирование фосфоенолпирувата (ФЕП) при 
участии фермента ФЕП-карбоксилазы. Вслед за этим происходит синтез 
малата (или аспартата) – промежуточных продуктов фиксации СО2, которые 
затем становятся источниками углекислого газа для восстановительного 
пентозофосфатного цикла. В цикле Кальвина у С4-растений, как и у С3-
растений, восстанавливается углерод СО2 и синтезируются углеводы. Для 
листьев С4-растений характерно анатомическое строение кранц-типа, от 
немецкого Kranz – венец, корона (рис. 3). Проводящие пучки у таких 
растений окружены двумя слоями зеленых клеток ассимиляционной 
паренхимы. Внешний слой образует клетки мезофилла, а внутренний слой 
составляют клетки обкладки сосудистого пучка. Клетки обкладки крупные, 
плотно прилегают к сосудам листа, хлоропласты в них могут не иметь гран, 
часто содержат зерна крахмала. Клетки мезофилла мелкие, расположены 
рыхло; хлоропласты  в них всегда имеют граны, редко содержат крахмал. 
Клетки обкладки связаны с клетками мезофилла множеством плазмодесм, 
благодаря чему между ними возможен активный обмен метаболитами. Для 
листьев С4-растений характерны многочисленные воздушные полости, по 
которым воздух из атмосферы подходит непосредственно к многочисленным 
фотосинтезирующим клеткам мезофилла, обеспечивая эффективное 




Рисунок 3 - Структурные особенности С4-растений: поперечный разрез 
листа кукурузы: 1 – эпидермис; 2 – межклетники; 3 – мезофилл; 4 – 
проводящий пучок; 5 – клетки обкладки (http://biofile.ru/bio/9119.html) 
Рубиско (RubisCO) – карбоксилирующий фермент цикла Кальвина, 
найден в основном в хлоропластах клеток обкладки, тогда как в клетках 
мезофилла обнаружен другой карбоксилирующий фермент – ФЕП-
карбоксилаза. В клетках мезофилла проходит цикл Хэтча - Слэка, а в клетках 
обкладки – цикл Кальвина (Гавриленко, 2003). 
В хлоропластах обкладки отсутствуют граны, а, следовательно, слабо 
представлена фотосистема (ФС) II, необходимая для нециклического 
транспорта электронов, однако в них в изобилии накапливается крахмал. 
Объясняется это тем, что в хлоропластах обкладки используется 
поставляемый маликэнзимом NADPH          (никотин-амид-аденин-
динуклеотидфосфат), а также тот СО2, который образовался при 
окислительном декарбоксилировании малата (или аспартата). В этих 
хлоропластах в процессе циклического фотофосфорилирования 
синтезируется большое количество АТP и фиксация СО2 осуществляется по 
типу цикла Кальвина. У некоторых растений с С4-путем фотосинтеза 
(амарант, лебеда) яблочная кислота декарбоксилируется в митохондриях 
клеток обкладки с восстановлением NAD.  
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Возникающий при расщеплении малата в хлоропластах клеток 
обкладки пируват перемещается назад в хлоропласты клеток мезофилла, где 
может снова превращаться в первичный акцептор СО2 – ФЕП. Такая 
компартментация процессов позволяет растениям с С4-путем осуществлять 
фотосинтез даже при закрытых устьицах, так как хлоропласты клеток 
обкладки используют малат (аспартат), образовавшийся ранее, как донор 
СО2. С4-растения могут также использовать СО2, возникающий при 
фотодыхании. Закрывание устьичных отверстий в наиболее жаркое время 
дня сокращает потери воды за счет испарения (транспирации) (Хелдт, 2011). 
Существует ряд модификаций С4-пути фотосинтеза, связанных с 
химической природой продуктов-переносчиков углекислого газа в клетки 
обкладки (транспортным соединением может быть малат или аспартат), а 
также с характером последующих декарбоксилирующих реакций. В 
соответствии с ферментом, осуществляющим декарбоксилирование в клетках 
обкладки, различают следующие три группы С4-ратений, использующие для 
декарбоксилирования разные ферменты: 
1) НАДФ-малатдегидрогеназу (например, кукуруза, сахарный 
тростник); 
2) НАД-малатдегидрогеназу (например, амарант, портулак); 
3) ФЕП-карбоксикиназу (например, просо, хлорис). 
Оксалоацетат, который образуется в результате карбоксилирования 
ФЕП, с помощью специфичного переносчика транспортируется в 
хлоропласты, где восстанавливается НАДФ-малатдегидрогеназой до малата. 
Образовавшийся малат выносится в цитозоль. Малат диффундирует из 
клеток мезофилла в клетки обкладки через плазмодесмы. Малик-энзим, 
который локализован в хлоропластах клеток обкладки, катализирует 
конверсию малата в пируват с выделением СО2, который фиксируется 
RubisCO (Хелдт, 2011). 
Образовавшийся пируват с участием специфичного переносчика 
экспортируется из хлоропластов клеток обкладки и диффундирует через 
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плазмодесмы в клетки мезофилла, где он с помощью другого переносчика 
входит в хлоропласты. Фермент пируватфосфатдикиназа в хлоропластах 
клеток мезофилла превращает пируват в ФЕП. Название «дикиназа» 
обозначает фермент, который катализирует двукратное фосфорилирование. В 
обратимой реакции один фосфатный остаток передается с АТФ на пируват, а 
второй – на фосфат, в результате чего образуется пирофосфат. 
Пирофосфатаза, локализованная в строме хлоропластов, мгновенно 
гидролизует вновь образовавшийся пирофосфат, что делает реакцию 
необратимой. Таким образом, пируват необратимо преобразуется в ФЕП с 
потреблением двух богатых энергией фосфатных групп АТФ (который 
превращается в АМФ). ФЕП экспортируется из хлоропластов в цитозоль в 





Рисунок 4 - Схема обменных процессов у растений с С4-типом 




          В цитозоле клеток мезофилла HCO3
-
 фиксируется в реакциях с ФЕП, и 
образующийся оксалоацетат восстанавливается в хлоропластах до малата. 
После выхода из хлоропластов малат диффундирует в клетки обкладки, где 
он подвергается окислительному декарбоксилированию с образованием 
пирувата, СО2 и НАДФН. Образовавшийся пируват фосфорилируется до 
ФЕП в хлоропластах клеток мезофилла. Транспорт через мембраны 
хлоропластов осуществляется специфичными переносчиками. 
Диффузионный ток между клетками мезофилла и клетками обкладки 
происходит по плазмодесмам. Транспорт оксалоацетата в хлоропласты 
клеток мезофилла и последующий выход малата, предположительно, 
осуществляется одним переносчиком. Сокращение: Т – переносчик 
(Эдвардс,1986). 
В связи с наличием высокого градиента СО2 между клетками обкладки 
и мезофилла возникает вопрос, почему большая часть СО2 не покидает 
клетки обкладки до того, как зафиксируется RubisCO Поскольку 
хлоропласты клеток обкладки, в отличие от хлоропластов клеток мезофилла, 
не содержат карбоангидразы, диффузия СО2 в строме клеток обкладки 
происходит медленнее, чем в клетках мезофилла. Субериновый слой между 
клетками обкладки и мезофилла у некоторых растений, вероятно, затрудняет 
утечку СО2 через клеточные стенки, так что остается только возможность 
утечки через плазмодесмы. Долю СО2, который был сконцентрирован в 
клетках обкладки, но вследствие утечки диффундировал обратно в клетки 
мезофилла, оценивают как 10-30% для разных видов . 
Отношение Хл а/Хл b в хлоропластах мезофилла у этих растений 
близко к соответствующему отношению у С3-растений. В хлоропластах 
обкладки проводящих пучков это соотношение гораздо больше, что 
предполагает и более высокую активность ФС I. 
Потребность в источнике энергии для связывания СО2 у растений всех 
трѐх групп одинакова. Источником дополнительно энергии сверх той, что 
требуется для ВПФ-цикла, служит ATP, необходимый для энергизации С4-
21 
 
цикла . У С3-растений первичное включение атмосферной СО2 происходит с 
участием РуБФ-карбоксилазы. В листьях С3-растений в С4-кислоты 
включается только небольшая доля (не более 5%) связанной СО2. Малат 
может образовываться в результате вторичного карбоксилирования, 
следующего за реакцией, катализируемой РуБФ-карбоксилазой, или из ФЕП, 
появляющегося в ходе гликолиза (Раделова, 2010). 
С4-растения имеют преимущество перед С3-растениями в засушливых 
местах обитания благодаря высокой интенсивности фотосинтеза даже при 
закрытых устьицах. ФЕП-карбоксилаза обладает большим сродством к 
углекислоте, благодаря чему способна интенсивно использовать СО2 даже 
при его низких концентрациях, что происходит при полузакрытых устьицах. 
Интересно, что и сопротивление мезофилла диффузии СО2 у С4-растений 
значительно меньше: оно составляет 0,3–0,8 см/с, в то время как у С3-форм –
2,8 см/с. Кроме того, ФЕП-карбоксилаза отличается более высоким 
температурным оптимумом по сравнению с РБФ-карбоксилазой – основным 
ферментом С3-пути (30–45° по сравнению с 15–25°), что обеспечивает 
высокую интенсивность фотосинтеза С4-растений при повышенных 
температурах (Магомедов, 1988). Оксигеназная активность RubisCO с 
повышением температуры возрастает сильнее, чем карбоксилазная. Поэтому 
в условиях теплого климата С4-растения, у которых не только снижена 
потребность в водоснабжении, но и подавлено фотодыхание, имеют 
значительное преимущество по сравнению с С3-растениями (Раделова, 2010). 
Светонасыщение С4-фотосинтеза также происходит при более высоких 
значениях интенсивности света, чем у С3-растений. Так, у С3-растений 
интенсивность фотосинтеза перестает увеличиваться при 50% от полного 
солнечного освещения, то есть при 950 Вт/м2, в то время как у С4-форм этого 
не происходит. Такие особенности С4-растений, в том числе у кукурузы, 
объясняют высокую интенсивность их фотосинтеза и продуктивность при 
повышенных температуре и освещенности. Показано, что С3-растения 




а С4-растения – со скоростью 40–80 мг/дм
2*ч (Карельсон, 2011). У С4-
растений меньше потери воды при транспирации, чем у С3-растений 
(соответственно 250-350 и 450-950 г при увеличении сухого веса растения на 
1 г). У растений с С4-путем метаболизма более высокие скорости роста (4-5 г 
сухого веса на 1 дм2 поверхности листа в день) по сравнению с 0,5-2,0 г  
сухого веса на 1 дм2 поверхности листа в день у С3-растений)  (Медведев, 
2004). 
C3- и C4-типы фотосинтеза значительно отличаются по интенсивности 
поглощения СО2, биохимическим показателям, уровню насыщенности, 
водной продуктивности, биологической продуктивности и другим 
особенностям, которые обеспечивают выживание растений при стрессах и 
экстремальных условиях. При изучении изменений каких-либо 
физиологических параметров растений необходимо учитывать особенности 















ГЛАВА 2. Объект и методы исследований 
2.1 Объект исследования 
В качестве объекта исследования использовали растения кукурузы. 
Кукуруза сахарная – Zea mays Linnaeus по систематическому 
положению относится к: 
Отделу покрытосеменных – Magnoliophyta 
Классу однодольных – Liliopsida 
Подклассу лилиидных – Lilidae 
Порядку злакоцветных – Poales 
Семейству злаковых – Роасеае 
Роду кукуруза – Zea 
Кукуруза – это растение с С4-типом метаболизма, относится к NADP-
МДГ(NADP - малатдегидрогеназа) подгруппе. Это высокорослое однолетнее 
травянистое растение, достигающее высоты 3 м (в исключительных случаях 
— до 6 м и более), с хорошо развитой корневой системой. На нижних узлах 
стебля могут образовываться воздушные опорные корни. 
Стебель прямостоячий, до 7 см в диаметре, без полости внутри (в 
отличие от большинства других злаков). 
Листья крупные, линейно-ланцетные, до 10 см шириной и 1 м длиной, с 
широкой пластинкой и коротким прозрачным язычком. Ушков обычно нет. У 
различных форм кукурузы образуется на одном растении от 8 до 45 листьев 
(ГОСТ 12038-84,1985). 
 Корневая система состоит из первичных (главный и гипокотильный) и 
вторичных (узловые и эпикотильные) корней. Главный корень прорастает 
первым и стимулирует рост 2–4 гипокотильных корней. Самое главное 
значение во время вегетации имеет главный корень, достигающий до 170 см 
в глубину (основная масса корней находится на глубине 0–40 см). Но с 
появлением мощных узловых корней физиологическое значение и 
активность главного корня уменьшается и главенствующую роль играют 
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узловые. Главный корень может развиваться при низкой влажности почвы 
(14%), для развития узловых корней оптимальной влажностью является 25–
27%. Максимальный прирост корней (3–5 см в сутки) отмечается в фазе 
цветения. Общее количество корней на главном стебле — 18–35 шт., а в 
растении в целом (с учетом пасынков) — 60–90 (Каталог семян,2013). 
Растения однодомные с однополыми цветками: мужские собраны в 
крупные метѐлки на верхушках побегов, женские — в початки, 
расположенные в пазухах листьев. На каждом растении обычно 1—2 
початка, редко больше. Початки плотно окружены листообразными 
обвѐртками. Наружу на верхушке такой обвѐртки выходит только пучок 
длинных пестичных столбиков. Ветер переносит на их рыльца пыльцу из 
мужских цветков, происходит оплодотворение, и на початке развиваются 
крупные плоды-зерновки. 
Форма зерновок кукурузы весьма своеобразна: они не вытянутые, как у 
пшеницы, ржи и многих других культурных злаков, а кубические или 
округлые, плотно прижаты друг к другу и расположены на стержне початка 
вертикальными рядами. В одном початке может быть до 1000 зерновок. 
Размеры, форма и окраска зерновок различаются у разных сортов; обычно 
зерновки жѐлтого цвета, но бывает кукуруза с красноватыми, фиолетовыми, 
синими и даже почти чѐрными зерновками (ГОСТ 12038-84, 1985). 
          Сахарная кукуруза — светолюбивое растение короткого дня. Поэтому 
загущение посевов недопустимо. Лучше всего растения вегетируют при 8–
10-часовом дне, а при его увеличении сроки созревания затягиваются. 
Кукуруза средне требовательна к плодородию почв. Оптимальная рН = 5,5–
7,0. Холодные, заболоченные, кислые, глинистые и засоленные почвы 
малопригодны для выращивания этой культуры. 
Кукуруза — теплолюбивое растение. Минимальная температура 
прорастания семян — 13 - 15 °С, всходы появляются при температуре от 15 
°С. Минимальная температура почвы для всходов сахарной кукурузы — 12 – 
14
 °С. Молодые растения (2 - 4 листа) выдерживают легкие заморозки, но при 
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-3°С погибают. В разгар вегетации (летний период) при температуре 14 – 15 
°С рост приостанавливается, а при 10 °С растения не растут. Максимальная 
температура, при которой останавливается рост, — 45 – 48 °С. В фазе 
цветения повышение температуры выше 25 °С негативно сказывается на 
оплодотворении растений. Оптимальная температура для роста и развития — 
20 – 30 °С  (Голованова, 2010). 
В работе использовали гибрид Сахарный початок (производитель 
семян фирма «Гавриш»). Раннеспелый (72-75 дней от всходов до начала 
технической спелости), с дружным урожаем гибрид. Растение невысокое, до 
120-150 см, с низким заложением первых початков. Початок цилиндрической 
формы, длиной 15-18 см, диаметром 4,0-4,6 см, массой 200-210 г. Зерно 
сахарное, ярко-желтое, с высокими вкусовыми и технологическими 
качествами. Урожайность 6,2-7,0 кг/м2 (Армиханова, 1997). 
В качестве микроорганизмов – антагонистов патогенов в работе были 
использованы грибы рода Trichoderma asperellum. Грибы рода Trichoderma – 
типичные сапрофитные организмы. Они широко распространены в природе, 
основным местом их обитания является почва. В почве эти грибы 
развиваются на различных растительных остатках, богатых целлюлозой, на 
мицелии и покоящихся плодовых телах фитопатогенов (Алимова, 2006). 
Грибы этого рода наиболее распространены в черноземах, каштановых 
и других почвах, содержащих достаточное количество органического 
вещества. За счет высокой биологической активности грибы рода 
Trichoderma быстро усваивают субстрат, активно участвуют в разложении 
органических соединений, в процессах аммонификации и нитрификации. У 
них развита ферментативная деятельность, благодаря которой 
обеспечивается их высокая приживаемость и конкурентоспособность 
(Алимова, 2006). 
Наилучший выносливости – 20 – 40 оС. Штаммы  Trichoderma 
способны расти в широком диапазоне pH - фактора от 2,0-6,0 с оптимумом 
pH = 4,0 . 
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Колонии на стандартной среде Чапека, при температуре 22 оС растут 
быстро, достигая краев чашки Петри за 4-5 дней. Мицелий бесцветный, 
стелющийся, паутинистый. Спороношение появляется на 4-6 день роста в 
виде выпуклых или плоских сливающихся подушечек разной формы и 
величины, диаметром от 1 до 6 мм, расположенных равномерно, или 
концентрическими зонами, и в воздушном мицелии. Цвет от зеленого до 
темно-зеленого. Обратная сторона колонии бесцветная или слабо-желтоватая. 
Пигмент в среду не выделяется. Экссудат обычно отсутствует. Запах слабый, 
невнятный. Гифы бесцветные, гладкие 2-4 мкм в диаметре. Погруженный 
мицелий более толстый до 8 мкм шириной, с вздутиями и толстостенными 
клетками. Хламидоспоры обычно есть, обильные, терминальные или 
интеркалярные округлые, грушевидные до овальных, гладкостенные, светло-
зеленые 8-15 мкм в диаметре. 
Конидиеносцы древовидно разветвленные, фиалиды бутылевидные 
прямые, конидии округлые или яйцевидные 3,7 – 6,0×3,0 – 5,2 мкм 
бородавчатые. От остальных видов рода Trichoderma этот вид отличается 
крупными округлыми конидиями. Ветвление конидиеносцев частое, через, 
более-менее, равные интервалы, веточки расположены по две-три, редко по 
одной, прямые. Длина ветвей сокращается по направлению от основания к 
вершине. Фиалиды расположены чаще на веточках мутовками по 2-5, реже по 
одиночке. Бутылевидные, ампуловидные или слегка вздутые в середине 7 – 
10×3 – 4,5 мкм, терминальные немного длиннее до 12 мкм. Шейка вытянутая 
узкая, короткая, прямая, 0,5 – 1,5 мкм в длину. Конидии зеленые, собраны в 
слизистые головки, округлые или слегка вытянутые, крупные 4 – 6×3 – 5,5 
мкм, бородавчатые. Орнаментация слабо заметна под световым микроскопом. 
Обитает в основном в почве, реже на плодовых телах грибов и есть 
только единственная находка на древесине (Алимова, 2006). Элементы 






Рисунок 5- Trichoderma asperellum (Алимова, 2006) 








2.2 Методы исследования 
 В ходе исследования определяли всхожесть семян в соответствие с 
ГОСТ 12038-84 (Методы определения всхожести, 2011), количество листьев, 
длину корневой системы и надземной части, сырую и сухую биомассу. 
Измерения морфологических, параметров растений проводили на 10-е и на 
20-е  и  30-е сутки вегетации.  
Растения выращивали на питательном грунте, содержание доступных для 
растений питательных элементов (мг/кг): N-350, P2О5-400, K2O-500, pH – 6,20. 
Интенсивность света на уровне посева составляла 300 мкмоль фотонов м-
2с-1. Относительная влажность воздуха 75±3%. Температура воздуха колебалась 
в пределах 23-25°С. Перед проращиванием проводили поверхностную 
стерилизацию семян растений в течение 10 мин 70 % этиловым спиртом. После 
чего семена были 3 раза промыты дистиллированной водой,  затем обработаны 
Н2О2 при t 38-40°С в течение 7-8 мин.  
Контроль: растения, семена которых не были обработаны спорами 
грибов рода Trichoderma.   
В качестве опытных растений были: 
– растения, семена которых опудрены спорами грибов рода 
Trichoderma  и 
- растения, семена которых опудрены спорами грибов рода Trichoderma 
и полив растений на 10 сутки суспензией  из спор гриба Trichoderma. 
 Площадь листовой пластинки вычисляли по формуле S = 2/3×d×l,  где d 
– ширина листа, l – длина листа (Усманов и др.,2001) 
Содержание зеленых пигментов определяли спектрофотометрическим 
методом по молярным коэффициентам экстинкции (Wintermans, DeMots, 1965). 
  Для этого навеску сырого растительного материала помещали в 
пробирки, заливали десятикратным количеством 96% этанола и ставили на 
водяную баню (t=65ºC) на 30 минут. После чего пробирку помещали в 
холодильник на ночь для получения более полной экстракции хлорофилла.  
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 Определение оптической плотности экстракта осуществляли на 
спектрофотометре (SPECOL), обладающем достаточной разрешающей 
способностью.  
 Концентрацию пигментов рассчитывали по формулам  
Сa = 13,7×(D665 – D720) – 5,7×(D649 – D720), 
C b = 25,8×(D649 – D720) – 7,6×(D665 – D720), 
где концентрации Сa – концентрация хлорофилла а (мкг/мл), Сb – 
концентрация хлорофилла b (мкг/мл), D – оптическая плотность раствора при 
заданной длине волны. 
Оптическая плотность раствора при 720 нм выступала в качестве 
поправки для значений оптической плотности при 649 и 665 нм. 
Процентное содержание зеленых пигментов к сырой массе 
рассчитывали по формуле: 
(C×V/m)×100%, где 
С – концентрация пигментов (мкг/мл), 
V – объем вытяжки (мл), 
m – масса навески (мкг). 
Построение графиков и статистическую обработку данных выполняли 
с помощью Microsoft Office 2007. Измерение параметров растений 
выполняли в 6 биологических повторностях. Оценку достоверности различий 
проводили по критерию Стьюдента для уровня вероятности не менее 95 %. 








       ГЛАВА 3.  Результаты исследований 
 
Одним из первых показателей, характеризующих жизнедеятельность 
растений, является всхожесть семян. По результатам исследования у 
растений кукурузы, семена которых были обработаны спорами Trichoderma 
asperellum, лабораторная всхожесть семян составляла 89%, что на 8% 
больше, чем у контрольных растений (рис 6). 
 
 
Рисунок 6  – Всхожесть семян растений кукурузы 
При сравнении физиолого-морфологических параметров контрольных 
и опытных растений, полученных на 10-е на 20-е и 30-е сутки вегетации, 
было отмечено, что у растений, семена которых были обработаны спорами 
микромицетов, значения всех изученных физиолого-морфологических 
параметров были выше, чем у растений, не обработанных микромицетами. 
Причем наибольший эффект был получен в варианте, где семена растений 
были опудрены спорами грибов рода Trichoderma и осуществлялся полив 
растений на 10 сутки суспензией  из спор гриба Trichoderma.  
Внешний вид растений на 10 сутки вегетации представлен на рис. 7 – 9. 





    Рисунок 7 - Внешний вид растений, семена которых не обработаны    




            Рисунок 8 - Внешний вид растений, семена которых опудрены 








Рисунок 9 - Внешний вид растений, семена которых опудрены спорами 
грибов рода Trichoderma и полив растений на 10 сутки суспензией  из 
спор гриба Trichoderma (10 сутки выращивания) 
Следует отметить значение такого параметра, как длина корневой 
системы. Это имеет большое значение для растений, поскольку за счет 
корневой системы в растения поступают минеральные вещества с током 
воды, следовательно, чем более развита корневая система, тем больше 
минеральных веществ поступит в растение, наибольший эффект был получен 
при дополнительном поливе суспензией пор (рис10). 
 




Положительный эффект T.asperellum проявился и на развитие  
надземной части растений (рис.11). Особенно это заметно на 30 сутки 
развития растений при дополнительном внесении суспензии данного 
актиномицета в почву.  
 
Рисунок 11 - Влияние гриба T.asperellum на длину надземной части 
кукурузы 
Наибольший эффект стимулирующего действия микромицетов 
проявлялся на накоплении сырой и сухой биомассы корневой и надземной 
систем у опытных растений  (рис 12 - 15).  
   





          









Рисунок 15 – Влияние грибов рода T.asperellum на сухую массу 
надземной части 
Следует отметить, что разница в биомассе опытных и контрольных 
вариантов не связана с накоплением воды в растении, так как у контрольных 
и у опытных вариантов процентное содержание воды было одинаковым. 
Возможно, увеличение биомассы растением происходило за счет накопление 
органических веществ у растений.      
По количеству листьев и по их морфологическим характеристикам на 
10-е сутки вегетации достоверных различий между контрольными и 
опытными вариантами не наблюдалось, однако прослеживалась тенденция 
увеличения длины, ширины, площади и массы третьего листа опытных 
растений. По мере развития растений, существенные различия по физиолого-
морфологическим параметрам листовых пластинок были обнаружены  на 20-





Рисунок 16 – Влияние гриба рода Trichoderma на площадь листовой 
поверхности 
На основании полученных данных можно сделать вывод, что 
микромицеты оказывают существенное влияние на рост и развитие 
надземной и корневой систем растений с С4-типом метаболизма, особенно на 
корневую систему. Это приводит к большему поступлению минеральных 
веществ из почвы, в том числе и биологически активных веществ, 
продуцируемых грибами рода Trichoderma, что приводит к увеличению 
биомассы растений. На усвоение неорганических веществ и образование 
органических веществ в растениях, оказывает влияние эффективность работы 
ассимиляционного аппарата. Грибы Trichoderma способствовали увеличению 
листовой поверхности растений, что могло свидетельствовать о более 
интенсивном протекании процесса фотосинтеза. 
 Для оценки эффективности работы фотосинтетического аппарата 
исследовали действие данного антагониста на содержание зеленых 
пигментов. Влияние исследуемого гриба на содержание хлорофиллов а и b  у 
растений кукурузы представлены в табл.1. 
Обработка семян спорами гриба Trichoderma приводило к 
незначительному увеличению общего содержания зеленых пигментов. 
Увеличение содержания пигментов происходило в основном за счет 
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накопления хлорофилла a. Дополнительный полив  спорами исследованных 
микромицет на 10 сутки  оказывал наибольшее влияние по сравнению с 








      
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
 
На основании проведенных исследований можно сделать следующие 
выводы: 
- грибы рода Trichoderma положительно влияли на всхожесть семян 
кукурузы; 
- Trichoderma оказывала стимулирующее действие на развитие надземной 
и корневой систем; 
- наибольший эффект Trichoderma  обнаружен на площади листовой 
поверхности кукурузы, особенно при дополнительном внесении суспензии спор 
данного гриба в почвенный субстрат; 
- Trichoderma не оказывала достоверного влияния на общее содержание 
хлорофиллов a и b, дополнительный полив суспензией спор приводил к 
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